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1.1 Cíle práce a její postavení v kontextu fyzické geografie 
Nedílnou součástí fyzické geografie je biogeografie. Její náplní je vysvětlit rozšíření druhů či 
společenstev pomocí geografických faktorů a popsat prostorové charakteristiky areálů druhů, 
společenstev či biotopů (MacDonald 2003, Kent 2007). Jedním z typových jevů, kterým se 
biogeografie věnuje, jsou hranice společenstev nebo biotopů, dané interakcemi mezi organismy, 
disturbancemi či environmentálními gradienty (tzv. ekotony či ekokliny1, Lomolino et al. 2004). 
Tato rozhraní mohou být vylišována na různých prostorových úrovních, od globálních (hranice 
biomů) po lokální (hranice fytocenóz). Ekotonům byla dosud ve fyzické geografii věnována 
relativně malá pozornost, ačkoliv koncepty biotopů a společenstev a jejich hranic jsou jedním 
z paradigmat biogeografie a potenciálním nástrojem k definování „prostoru“ ve fyzické geografii 
obecně (Kent 2009). 
Ekotony jsou podmíněny jednotlivými faktory určujícími existenci konkrétních hraničících 
společenstev či interakcí těchto faktorů (Delcour et Delcourt 1992, Myster 2012).  Mezi takové 
faktory patří rozdílné nároky společenstev na zdroje (živiny, teplota, dostupnost vody), strategie 
vyrovnávání se s disturbancemi (resistence, resilience), stáří disturbancí či jejich 
presence/absence a také dynamika a schopnost disperze druhů, zejména těch, které jsou 
v daném společenstvu dominantní (Hufkens et al. 2009). Důležitým faktorem pro vznik ekotonů 
jsou také kompetiční vlastnosti druhů organismů (Delcourt et Delcourt 1992, Gosz 1991). 
Typickými příklady ekotonů jsou přechody mezi lesem a bezlesím a jednou z takových 
přechodových zón je také horní či polární hranice lesa. Horní/polární hranice lesa je rozhraním 
společenstev primárně determinovaným rozdílnými potřebami zdrojů (teplo) stromové a bylinné 
(případně křovinné) vegetace (Körner 2012a). Podstatnou roli však hrají i další faktory jako jsou 
disturbance, kompetice či facilitace, schopnost disperze stromových druhů (Holtmeier 2009). 
Horní či polární hranice lesa je vegetačním rozhraním, které můžeme vylišit na globální úrovni, 
kde odděluje biomy boreálních či opadavých temperátních lesů od biomu tundry nebo na 
regionální a nižších úrovních. Zde se typicky jedná o horní hranice lesa oddělující vegetační 
stupeň montánních lesů a stupeň horské tundry, popř. tropických alpinských ekosystémů. 
Poloha ekotonu horní hranice lesa je řízena zejména tepelnými podmínkami, a proto i její 
změny v čase zpravidla odrážejí klimatické (teplotní) oscilace (Heiri et al. 2006). Současný rychlý 
vzestup teplot vzduchu se projevuje různě intenzivním vzestupem hranice lesa (Harsch et al. 
2009). Změny polohy hranice lesa jsou jedním z nejviditelnějších projevů klimatických změn 
(Walther a kol. 2002). Vedle názorné odezvy vegetace na klimatické změny je však důležité 
studovat dynamiku horní či polární hranice lesa i z dalších důvodů. Vzestup hranice lesa může 
ohrožovat existenci druhů organismů striktně vázaných na alpinské bezlesí (Greenwood et Jump 
2014) i diverzitu tvarů reliéfu vázaných na bezlesí (Treml et Křížek 2006). Největší měrou se toto 
ohrožení týká pohoří, kde má současná alpinská zóna jen velmi omezený rozsah (Theurillat et 
Guisan 2001). Dalším důsledkem vzestupu teplot a posunu hranice lesa je nárůst biomasy dřeva 
                                                          
1
 Ekoklinou je označována přechodová zóna mezi společenstvy podél environmentálního gradientu 
(Lomolino et al. 2004). V novější literatuře je tento termín buď zaměňován s termínem „ekoton“ nebo je 
vyčleňován jako podmnožina termínu „ekoton“.  V souladu s tímto trendem budu v práci pro horní hranici 
lesa používat termín „ekoton“. 
 
v ekosystémech při horní nebo polární hranici lesa a tím i vyšší propad uhlíku z atmosféry, což 
má zprostředkovaně vliv na klimatický systém Země (Hyvönen et al. 2007). V neposlední řadě 
ovlivňují posuny hranice lesa také albedo zemského povrchu, které se snižuje ve srovnání 
s alpinskou vegetací, a rozsáhlé posuny hranice lesa do vyšších nadmořských výšek či 
zeměpisných šířek tak mohou bezprostředně ovlivňovat regionální klima (Betts 2000). 
Ve světové literatuře je nejvíce pozornosti věnováno horní hranici lesa v geologicky mladých 
pohořích, zpravidla velehorách, kde hranice lesa typicky probíhá ve středních částech svahů, 
daleko od vrcholových poloh (např. Holtmeier 2009, Körner 2012a). Nezanedbatelnou část 
hranic lesa ve světovém měřítku však tvoří i ekotony, které se nacházejí relativně blízko 
vrcholových oblastí. Jako příklad mohou sloužit významné části horstev arkto-alpinské tundry, 
části Skalistých hor, středohory střední Evropy, Karpaty, části Uralu, horské systémy Sibiře nebo 
horstva japonských ostrovů. V těchto oblastech mají pravděpodobně velký vliv na umístění horní 
hranice lesa orograficky modifikované gradienty teplot povrchu vegetace ve vrcholových částech 
pohoří (Aulitzky 1967, Whitesides et Butler 2011, Irl et al. 2015, Takahashi 2014). 
Vysoké Sudety (Krkonoše, Králický Sněžník, Hrubý Jeseník) a navazující horská pásma 
Západních Karpat jsou dobrým modelem pohoří, kde horní hranice lesa probíhá blízko 
vrcholových oblastí (např. Jeník 1961, Plesník 1971). Alpinská oblast zde má charakter ostrovů, 
které jsou ve středoevropském kontextu velmi významné z hlediska biodiverzity a výskytu 
endemických či reliktních druhů rostlin a bezobratlých (Jeník 1961, Zeidler et al. 2012, Bílá et al. 
2016). Posun hranice lesa vzhůru znamená vážné ohrožení těchto druhů striktně vázaných na 
alpinské bezlesí. Evidované vzestupy průměrných ročních teplot vzduchu v horských oblastech 
střední Evropy (horské celky rozložené zhruba kolem padesáté rovnoběžky severní šířky od 
Harzu po Vysoké Tatry) se pohybují v rozsahu +0.8 až +1.2°C/100 let (Weber et al. 1997, Bokwa 
et al. 2013, Migala et al. 2016). Je tedy odůvodněný předpoklad, že by se tento vzestup měl 
projevit i posunem horní hranice lesa. Dalším významným faktorem ovlivňujícím polohu hranice 
lesa v těchto oblastech jsou antropogenní disturbance, zejména historické zemědělské a lesnické 
využívání horských poloh (Lokvenc 1995, Kozak 2003). Tento faktor je na rozdíl od teplot 
vzduchu nesystematického rázu a jeho intenzita byla silně lokálně a regionálně proměnlivá. 
V předkládané habilitační práci jsem se věnoval faktorům, které specificky ovlivňují polohu a 
posuny horní hranice lesa v pohořích, kde hranice lesa leží blízko vrcholových oblastí a je tedy 
pod vlivem „vrcholových“ klimatických podmínek, někdy označovaných jako tzv. vrcholový efekt 
(Aulitzky 1967, Körner 2012a). Obecným cílem práce je definovat faktory, které determinují 
polohu horní hranice lesa v pohořích, kde probíhá blízko vrcholových oblastí. Hlavním regionálně 
orientovaným cílem habilitační práce je popsat změny polohy hranice lesa v oblasti Vysokých 
Sudet a stanovit relativní podíl jednotlivých faktorů determinujících současnou polohu horní 
hranice lesa. V kontextu fyzické geografie se práce zaměřuje na popis faktorů ovlivňující polohu 
ekotonu určeného především gradientem fyzicko-geografických podmínek. 
 
1.2 Faktory determinující polohu horní hranici lesa 
Faktory ovlivňující polohu horní hranice lesa je možné rozdělit na globálně působící, tj. ty 
které určují potenciální polohu horní hranice lesa a jí se blížící maximální polohy hranice lesa 
v daném regionu (Körner 2012a). Pak je tu skupina regionálně a lokálně proměnlivých faktorů, 
 
které ovlivňují většinu ostatních (tj. ne maximálních) poloh hranice lesa (Holtmeier 2009, Harsch 
et Bader 2011). 
Z globálního pohledu je ekoton horní hranice lesa podmíněn poklesem teploty vzduchu 
s rostoucí nadmořskou výškou a s tím související snižující se dostupností tepla nutného pro 
vytvoření stromové růstové formy (Körner 1998). Nejvíce přijímaná hypotéza vysvětlující vznik 
hranice lesa vychází z předpokladu, že nízké teploty během vegetačního období (popř. jeho 
krátké trvání) limitují tvorbu dřeva, tj. limitují propad vytvořených asimilátů do pletiv, zejména 
xylému (Körner 1998). Důkazem pro tuto hypotézu jsou zejména vysoké koncentrace 
nestrukturních cukrů v dřevinách na horní hranici lesa (Hoch et Körner 2012); prahové teploty 
vzduchu, které vymezují zahájení růstu a které jsou výrazně vyšší než prahové teploty pro 
fotosyntézu (Grace et al. 2002, Rossi et al. 2008); a přímá vazba mezi teplotou pletiv a syntézou 
buněčných stěn za dostatku nestrukturních cukrů (Simard et al. 2013). Další skupina hypotéz 
naopak dává do souvislosti omezený růst stromů na hranici lesa s nízkou intenzitou asimilace, ať 
již v důsledku nízké intenzity fotosyntézy či špatné dostupnosti dusíku z půdy (Wiley et Helliker 
2014, Sullivan et al. 2015). Tyto hypotézy mohou být platné ve specifických případech, avšak dle 
aktuálního stavu poznání se zdá být lépe zobecnitelná první hypotéza. Tím, že je založená na 
teplotním limitování růstu, dokáže vysvětlit výskyt nízkých dřevin (keřů), či semenáčků stromů 
vysoko nad horní hranicí lesa, a to díky rozdílným mikroklimatickým podmínkám pro růst nízkých 
(byliny, keře, semenáčky) a vysokých rostlin (stromy) (Körner et Paulsen 2004). Vysoké rostliny 
málo profitují z prohřáté přízemní vrstvy vzduchu a teploty jejich povrchu jsou ve vegetační 
sezóně nižší (James et al. 1994, Treml et Banaš 2008). Dalším podstatným faktorem je, že velké 
stromy zastiňují a tím i ochlazují svoji kořenovou zónu a mají velkou teplotní setrvačnost kmene, 
která na jaře vede k pozdějšímu zahájení tvorby dřeva (Paulsen et al. 2000, Mayr et al. 2006). 
Mnoho faktorů ovlivňuje polohu horní hranice lesa na regionální či lokální úrovni. Tyto 
faktory způsobují snížení horní hranice lesa oproti její potenciální poloze. Mechanismus jejich 
působení popsali v konceptu tzv. „forem horní hranice lesa“ Harsch et Bader (2011). Tito autoři 
definují čtyři základní formy hranice lesa (difúzní, klečová, stromových skupinek, s ostrým 
přechodem), které se liší způsobem limitování existence stromů. Mezi limitující mechanismy 
patří limitování růstu, limitování generativního zmlazování a limitování ztrátou biomasy (Harsch 
et Bader 2011). Tyto mechanismy jsou důsledkem gradientů mikroklimatických charakteristik 
podél gradientu nadmořské výšky. Jde zejména o gradienty teploty vzduchu, radiace (resp. 
nočního radiačního ochlazování a denního radiačního ohřevu), větrného proudění a dostupnosti 
vláhy v půdě (Holtmeier 2009, Harsch et Bader 2011). Určitý vliv mají na horní hranici lesa i 
disturbance, které působí pozitivně při vytváření plošek odkryté minerální půdy v zapojených 
bylinných či křovitých porostech, a podporují tak generativní zmlazení stromů (Tingstad et al. 
2015). Efekt disturbancí však může být i negativní, např. v důsledku odstraňování stromů 
z hranice lesa rychlými svahovými pohyby (Treml 2007). Podstatným faktorem je pastevní tlak 
herbivorů, zejména v oblastech s jejich vysokou koncentrací (např. stáda sobů či karibu v arkto-
alpinských oblastech Skandinávie, Laponska a Labradoru, Speed et al. 2010). Velká část horních 
hranic lesa v Evropě, Asii či Africe je pod dlouhodobým vlivem lidských disturbancí (Miehe et 
Miehe 2000, Carnelli et al. 2004, Améztegui et al. 2010). 
V působení regionálních a lokálních faktorů na horní hranici lesa lze vysledovat specifické 
rozdělení jejich výskytu na Zemi. Teplota bývá hlavním a často jediným řídícím faktorem 
 
existence horní hranice lesa ve vysokých, geologicky mladých pohořích vlhkých tropů a ve vlhčích 
velehorách  temperátní a boreální zóny (Oberhuber 2004, Frank et Esper 2005, Esper et al. 
2014). K teplotnímu limitu se přidává limit dostupné půdní vláhy, a to zejména subtropech, a 
v kontinentálních oblastech temperátní zóny (Gonzáles de Andrés et al. 2015, Piper et al. 2016). 
V těchto oblastech hraje významnou roli při limitování růstu a přežívání semenáčků dřevin také 
noční radiační ochlazování (Smith et al. 2003). V oceánských oblastech (ostrovní pohoří) a 
v geologicky starších (oblých) pohořích temperátní a boreální zóny (arkto-alpinská pohoří), kde 
probíhá horní hranice lesa blízko vrcholových oblastí, pak relativně velkou roli hraje silné větrné 
proudění ovlivňující mikroklima stromů a ztrátu jejich biomasy obrusem (Kullman 2005, Autio et 
Colpaert 2005, Cairns 2005, Resler et al. 2005, Holtmeier 2009, Takahashi 2014). Těmito 
pohořími se především zabývám v habilitační práci. 
 
 
Obrázek 1. Ekoton horní hranice lesa a dílčí vymezované linie. Upraveno podle Körner (2007). 
 
1.3 Konkrétní definice horní hranice lesa 
Horní hranice lesa je přechodová zóna mezi zapojeným horským lesem a alpinským bezlesím 
(Körner 2007). Díky tomu, že jde o různě širokou zónu, je z důvodů popisu a mapování horní 
hranice lesa snaha tento ekoton exaktně vymezit a aproximovat linií (Obrázek  1). Hlavními 
kritérii pro vymezení horní hranice lesa jako linie jsou většinou zápoj stromových porostů a výška 
stromu (viz přehled v Holtmeier 2009). Dolním okrajem ekotonu hranice lesa je horní hranice 
zapojeného lesa (v angličtině „timberline“, dále v textu jako „hranice zapojeného lesa“) 
definovaná zpravidla zápojem v rozsahu 0,3-0,5 na různě velké ploše a minimální výškou stromu 
v rozmezí 5-8 m (např. Jeník et Lokvenc 1962, Plesník 1971, Körner 2007, Holtmeier 2009). Jako 
horní hranice ekotonu je považována horní hranice výskytu zakrslých jedinců stromových druhů 
(nemusí splňovat definici pro strom, Körner 2007).  Zhruba střední pozici mezi těmito dvěma 
 
liniemi zaujímá horní hranice stromových porostů (v angličtině „treeline“, dále v textu jen 
„hranice stromu“) definovaná zejména minimální výškou stromu v rozmezí  2-5 m (Körner 2007). 
To je pravděpodobně nejpoužívanější konvenční linie pro vymezení horní hranice lesa. 
V této práci budu termínem horní hranicí lesa označovat celou přechodovou zónu. Zároveň 
budu tento termín používat pro všechny horní hranice stromových porostů, na kterých je 
převažujícím limitujícím faktorem výskytu stromů klima. Jde tedy o rozdílnou filosofii náhledu na 
horní hranici lesa ve srovnání se studiemi Christiana Körnera, který chápe horní hranici lesa ve 
smyslu potenciální linie, kde je růst stromů výlučně limitován teplotou. Na druhou stranu, náhled 
na definici horní hranice lesa prezentovaný v habilitační práci je shodný s většinou ostatní 
literatury (Fagre 2009, Holtmeier 2009).  V jednotlivých studiích předkládaných v této habilitační 
práci byla konkrétní definice hranice lesa jako linie do určité míry poplatná typu a rozlišení 
použitých dat (letecké snímky, terénní údaje, dendrochronologie) a typu řešené otázky. 
 
2. Metody výzkumu variability růstu a změn pokryvnosti dřevin na horní 
hranici lesa 
 
Ve studiích předložených v této práci jsou využívány převážně metody sloužící k popsání růstu 
stromů na horní hranici lesa a k popsání změn polohy horní hranice lesa. Změny polohy hranice 
lesa jsou důsledkem změn populační dynamiky stromových druhů a změn jejich růstu (Grace et 
al. 2002). Různé růstové charakteristiky jsou pak indikátorem intenzity tvorby biomasy stromů 
na hranici lesa, která by měla citlivě reagovat na fluktuace teplotních poměrů (Körner 1998). Na 
studovaných horních hranicích lesa byly hlavními analyzovanými dřevinami smrk ztepilý (Picea 
abies [L.] KARST.) a borovice kleč (Pinus mugo). 
 
2.1 Růst stromů na horní hranici lesa 
Analýza růstu dřevin byla prováděna pomocí dendrochronologických metod a byla zaměřena 
na radiální růst kmene. Dendrochronologické metody jsou založeny na sestavení letokruhových 
křivek, jejich datování a standardizaci (Speer 2010). Standardizační metody, které jsme použili, 
byly zaměřeny buď na zachování vysokofrekvenční (meziroční změny) nebo středně-frekvenční 
(změny v řádu desítek let) variability růstu (Büntgen et al. 2008, Briffa et Melvin 2011). Dále jsme 
pomocí dendroklimatických metod extrahovali klimatický signál z letokruhových řad, a to buď 
pomocí korelace nebo pomocí funkce odezvy (Fritts 2001, Biondi et Waikul 2004). 
Dendroklimatická rekonstrukce byla prováděna pomocí škálování (Esper et al. 2005). 
Metody založené na kombinaci časových řad šířek letokruhů a anatomických indikátorů byly 
použity pro identifikaci vlivu disturbancí na růst stromů. Za tímto účelem byly vytvářeny 
chronologie růstových anomálií, jako jsou náhlé růstové změny, výskyt reakčního dřeva, kalusu, 
či traumatických pryskyřičných kanálků (Stoffel et Bollschweiler 2008, Tumajer et Treml 2013). 
Samostatnou skupinou metod jsou metody analýzy fenologie dřeva (tzv. xylogeneze), kdy byly na 
sezónní úrovni sledovány přírůsty a dozrávání tracheid v závislosti na mikroklimatických 





Obrázek 2. Příčné řezy letokruhy smrku ztepilého (Picea abies) zachycující různé fenologické fáze 
tvorby dřeva. (A) Zcela vytvořený letokruh s kambiální zónou (CZ) a zralými buňkami xylému 
(MC); (B) Tvořící se dřevo v první polovině vegetačního období se zmnoženými buňkami 
kambiální zóny a zónou zvětšujících se buněk (En), která přechází do buněk s druhotně 
tloustnoucími buněčnými stěnami (wt – detail na obrázku C). Autor: J. Kašpar. 
 
2.2 Změna polohy horní hranice lesa 
Změny pokryvnosti dřevin na horní hranici lesa byly analyzovány dendrochronologicky a 
z leteckých snímků. Pomocí věkových struktur porostů na hranici lesa bylo možné rekonstruovat 
postupné uchycování stromů na konkrétních plochách v ekotonu hranice lesa a dát ho do vztahu 
s klimatickými proměnnými či změnami využití území. 
Dalším přístupem byla analýza leteckých snímků poskytující vždy v několika časových řezech 
představu o zápoji dřevinných porostů. K dispozici byly černobílé panchromatické letecké 
snímky, nejstarší z nich z roku 1936. K získání informace o pokryvnosti stromů byly nejdříve 
snímky ortorektifikovány, pak segmentovány a následně klasifikovány na základě odstínů šedi, 
tvaru a velikosti objektů (Coburn et Roberts 2004). Výstupem byl grid stromových porostů a 
ostatního krajinného pokryvu. U něj pak byla vždy definována klasifikační přesnost (Congalton et 
Green 1999). V dalších krocích byly běžnými GISovými nástroji analyzovány změny pokryvnosti či 
změny pozice horních okrajů stromových porostů. 
Ve dvou studiích byly pro rekonstrukci polohy hranice lesa použity i paleoekologické metody 
odvozující prezenci či absenci stromových druhů z pylového spektra nebo vyvozující nadzemní 
biomasu dřevin z množství uhlíků uchovaných po požárových událostech v půdě. 
 
3. Hlavní výsledky 
3.1 Odezva růstu smrku na fluktuace teplotních podmínek na horní hranici lesa 
Teplotní podmínky jsou hlavním limitujícím faktorem existence stromů na jejich horní hranici 
výskytu. U pohoří, kde je hranice lesa situována blízko vrcholových oblastí, je však u stromů 
pozorován častý výskyt symptomů ztráty nadzemní biomasy vlivem námrazy či větru (Autio et 
Colpaert 2005, Holtmeier et Broll 2005, Kullman 2005). To vede k otázce nakolik teplotní a 
růstové podmínky na takových hranicích lesa odpovídají potenciální hranici lesa v dané 
 
klimatické zóně (Körner 2012a). V našich studiích jsme se proto zaměřili na řešení následujících 
dílčích otázek: (i) Jak se liší teplotní charakteristiky studovaného typu hranic lesa od hranic lesa 
situovaných ve středních částech svahů ve vysokých pohořích, např. v Alpách?; (ii) Existují rozdíly 
v teplotním limitování růstu stromů napříč ekotonem horní hranice lesa (v jeho dolní a horní 
části) a mezi svahy severní a jižní expozice?; (iii) Jaké jsou prahové teplotní podmínky indukující 
zahájení tvorby dřeva a její průběh? Liší se tyto podmínky mezi dolním a horním okrajem 
ekotonu hranice lesa?; (iv) Jaké jsou rozdíly v růstových trendech a v klimatickém signálu2 smrku 
na horní hranici lesa a v montánním stupni?; (v) Jak fluktuovaly teplotní podmínky a s nimi růst 
smrku v posledních staletích? Všechny tyto otázky byly řešeny v kontextu možné odlišnosti 
limitujících faktorů mezi velehorami převážně alpinského typu a pohořími, kde hranice lesa 
probíhá blízko vrcholových oblastí. 
(i) Pro analýzu teplotních poměrů na hranici lesa bylo vybráno 11 pohoří podél padesáté 
rovnoběžky od Harzu po Belianské Tatry (Harz, Krkonoše, Králický Sněžník, Hrubý Jeseník, Babia 
hora, Malá Fatra, Velká Fatra, Západní, Vysoké a Belianské Tatry, Nízké Tatry – Publikace 1). Tato 
pohoří se nachází na gradientu termické kontinentality, liší se svojí velikostí (tzv. efektem 
hmotnatosti pohoří, Zhao et al. 2014) a vzdáleností horní hranice lesa (zde reprezentována 
hranicí stromu) od vrcholových oblastí. Cílem bylo zjistit teplotní charakteristiky jednotlivých 
hranic stromu a posoudit, jaký je rozsah hodnot těchto teplotních proměnných a zda zjištěné 
hodnoty leží uvnitř intervalu teplot, ve kterém se předpokládá teplotní limitování růstu stromů v 
ekotonu horní hranice lesa (Körner et Paulsen 2004, Paulsen et Körner 2014). Teplotní 
charakteristiky byly zjišťovány pomocí sady teplotních proměnných vybraných klastrovou 
analýzou z širšího souboru vypočtených teplotních proměnných, které se v literatuře používají 
pro charakteristiku polohy ekotonu hranice lesa. Vypočetli jsme následující teplotní proměnné: 
průměrná teplota vzduchu nejteplejšího měsíce, průměrná teplota vzduchu období červen-
srpen, teplotní sumy teplot vzduchu vyšších než 0°C, průměrná teplota souvislého období bez 
sněhové pokrývky s vyšší denní průměrnou teplotou než 0.9°C a délka tohoto období (Schmitt et 
al. 2004, Rossi et al. 2007, Gehrig-Fasel et al. 2008, Körner et al. 2011, Paulsen et Körner 2014).  
Naše výsledky ukazují, že poloha horní hranice stromu stoupá podél padesáté rovnoběžky 
zhruba o 94 m na 100 km směrem k východu jako důsledek zvyšujících se izoterm teplot 
vegetačního období vlivem rostoucí hmotnatosti pohoří a termické kontinentality. Výšky hranice 
stromu sahají od 1100 m v Harzu (10° v.d.) po 1800 m v Belianských a Vysokých Tatrách (20° 
v.d.). Hodnoty teplotních proměnných se mezi většinou studovaných pohoří významně nelišily. 
Ve čtyřech pohořích však byly hranice stromu v některé z teplotních charakteristik významně 
teplejší než průměr. Platilo to pro Harz, Králický Sněžník, Hrubý Jeseník a Velkou Fatru (Obrázek 
3). V těchto pohořích je hranice stromu situována pod průměrnou izotermou odpovídající 
potenciální hranici stromu a její pozice je zde kromě teplot pravděpodobně limitována i dalšími 
faktory (ztráta biomasy, disturbance). V porovnání s hranicí stromu v Alpách byly hodnoty 
teplotních proměnných podobné, bereme-li v úvahu celou délku vegetačního období, nebo vyšší, 
bereme-li v úvahu teploty za fixní stanovené období nebo teploty založené na sumách nad 0°C. 
Z teplotních proměnných charakterizujících polohu hranice lesa vykazovala nejnižší variabilitu 
                                                          
2
 Klimatickým signálem je myšlena síla vztahu mezi růstovou proměnnou a klimatickou proměnnou a 
sezonalita tohoto vztahu (Fritts 2001). 
 
průměrná teplota souvislého období bez sněhové pokrývky s vyšší denní průměrnou teplotou 
než 0.9°C. Naše analýza poukázala na pohoří, kde se výška hranice stromu blíží své potenciální 
poloze a pohoří, kde je současná výška hranice stromu oproti její potenciální poloze významně 
snížená (zejména Harz a Velká Fatra, částečně též Hrubý Jeseník a Králický Sněžník).  
 
 
Obrázek 3: Porovnání vypočtených teplotních proměnných charakterizujících horní hranici 
stromu v pohořích střední Evropy severně od Alp. Kvůli porovnatelnosti byly jejich hodnoty z-
transformovány (všechny proměnné mají průměr = 0 a σ=1). Šedý pruh označuje interval 
hodnot, v rámci kterého se hodnoty proměnných neliší významně od průměru všech pohoří 
(p<0.05). Vysvětlivky: T Jun-Sep … průměrná teplota vzduchu období červen-září; TWarm … 
průměrná teplota nejteplejšího měsíce; T-Days>0.9 S … průměrná teplota vzduchu období 
vymezeného prahovými denními průměry 0.9 °C a absencí sněhu; Days>0.9 S … délka období 
vymezeného prahovými denními průměry 0.9 °C a absencí sněhu; DD0 … sumy průměrných 
denních teplot vyšších než 0°C. 
 
(ii) Relativně dobře známé z  alpinských pohoří jsou efekty nadmořské výšky na růst stromů 
(čím vyšší nadmořská výška, tím silnější klimatický signál, Fritts 2001) a efekty expozice svahu na 
klimatický signál (Leonelli et al. 2009, Salzer et al. 2014). Otázkou však je, zda jsou tyto efekty 
všeobecně platné nebo je situace v pohořích s hranicí lesa situovanou blízko vrcholových oblastí 
odlišná (Publikace 2). 
K řešení této otázky jsme sestavili celkem 22 letokruhových chronologií smrku ztepilého 
z ekotonu horní hranice lesa v Krkonoších a Hrubém Jeseníku pokrývajících severní a jižní svahy 
(expoziční efekt) a horní a dolní část ekotonu hranice lesa (efekt nadmořské výšky). U těchto 
chronologií jsme pak zkoumali rozdíly v klimatickém signálu a v růstových trendech. Výsledky 
ukázaly, že klimatický signál všech chronologií shodně vykazuje závislost na teplotách června a 
července (Obrázek  4). Expozice svahu neměla na klimatický signál vliv, což potvrzuje přímá 
měření teplotních charakteristik v ekotonu horní hranice lesa (Treml et Banaš 2008). Tato 
teplotní měření rovněž ukázala minimální vliv expozice svahu ke slunečnímu záření na 
fyziologicky relevantní teplotní charakteristiky - půdní teploty kořenové zóny a teploty vzduchu u 
vzrostných vrcholů smrku. Pokud srovnáme horní a dolní část ekotonu hranice lesa, tak v horní 
 
části měly na radiální růst větší vliv říjnové teploty sezóny předcházející vytvoření letokruhu. To 
je období, kdy se vytvářené asimiláty ukládají jako zásobní cukry, které se využijí na počátku 
následující vegetační sezóny (Oberhuber 2004). Na horním okraji ekotonu hranice lesa je tedy 
množství těchto zásob více limitující než na jeho dolním okraji. Zároveň byl v horní části ekotonu 
ve srovnání s dolním okrajem klimatický signál v letokruzích slabší, což vysvětlujeme větší rolí 
jiných faktorů než je teplota, například intenzivní ztrátou biomasy vlivem obrusu listů, prýtu. 
Důležitým zjištěním je také postupná změna klimatického signálu u většiny chronologií v 
průběhu studovaného období  1910-2010. Zatímco vliv teplot vrcholu vegetační sezóny je 
víceméně stabilní, klesá vliv teplot října sezóny předcházející vzniku letokruhu a naopak roste vliv 
teplot začátku vegetačního období (květen). To lze pravděpodobně vysvětlit prodlužující se 
vegetační sezónou – růst je v současné době často zahajován již začátkem května (Treml et al. 
2015 – Publikace 3). Jak na dolním, tak na horním okraji ekotonu hranice lesa jsou současné šířky 
letokruhů (2001-2010) stejné nebo větší než maximální šířky letokruhů ve 20. století, což ukazuje 
na vysokou aktuální růstovou vitalitu smrku. Její hlavní příčinou jsou rostoucí teploty vzduchu. 
 
 
Obrázek 4: Korelace mezi teplotními proměnnými a letokruhovými indexy. Sloupce udávají 
průměrné hodnoty korelací, chybové úsečky udávají směrodatnou odchylku korelačních 
koeficientů. Zkratky: GM … Krkonoše; Jes … Hrubý Jeseník. 
 
(iii) Pro detailní porozumění vlivu teploty prostředí na růst stromů je třeba kromě 
retrospektivních studií korelujících teplotní proměnné s ukazateli produktivity stromů analyzovat 
i vliv přímo měřených mikroklimatických podmínek na růst stromů ve vyšším časovém rozlišení 
v průběhu růstové sezóny (Publikace 3). Takovou možnost poskytuje studium fenologie dřeva, tj. 
 
analýza intenzity a délky trvání tvorby dřeva včetně jednotlivých fází maturace buněk xylému ve 
vztahu k teplotním poměrům. V  práci Treml et al. 2012 (Publikace 2) jsme zjistili, že klimatický 
signál smrku v ekotonu hranice lesa je ovlivněn zejména gradientem nadmořské výšky. Proto 
jsme dále detailně analyzovali tvorbu dřeva a mikroklimatické poměry na dvou stanovištích 
umístěných v dolní (hranice zapojeného lesa 1310 m) a horní (hranice stromu 1450 m) části 
ekotonu hranice lesa. Během tří sezón (2010-2012) jsme v pravidelných intervalech (7-10 dnů) 
odebírali vzorky dřeva a analyzovali počet vytvořených buněk a stupeň jejich maturace. Zároveň 




Obrázek 5: (a) Průběh teplot vzduchu (modře) a teplot půdy (černě) na hranici zapojeného lesa a 
hranici stromu. Vyznačena jsou období kambiální aktivity (šedě) a diferenciace buněk (černě). (b) 
Rozdíly v půdních teplotách a teplotách vzduchu mezi hranicí zapojeného lesa a hranicí stromu. 
 
Výsledky ukázaly, že v rámci růstové sezóny se vyskytují dvě období, ve kterých je významný 
rozdíl v tvorbě dřeva mezi horním a dolním okrajem ekotonu hranice lesa (Obrázek  5). Prvním je 
samotný začátek vegetační sezóny, kdy je na hranici zapojeného lesa díky vyšším teplotám více 
kambiálních a zvětšujících se buněk než na hranici stromu. Druhým je konec sezóny, kdy větší 
počet vytvořených buněk na hranici zapojeného lesa, které jsou zároveň větší než na hranici 
stromu, potřebuje na dolním okraji ekotonu delší čas k maturaci. Tvorba dřeva je tedy ukončena 
později na hranici zapojeného lesa než na hranici stromu. Fenologie dřeva je tak ovlivněna jak 
rozdíly v teplotních poměrech, tak rozdíly ve velikosti stromů. Větší stromy na hranici 
zapojeného lesa mají větší průměry lumen buněk než stromy na hranici stromu díky obecnému 
jevu rozšiřování tracheid se zvětšující se výškou stromu (Anfodillo et al. 2012). Významné 
zpoždění zahájení růstu na hranici stromu oproti hranici zapojeného lesa bylo pozorováno 
v případě déle promrzlé půdy na hranici stromu ve srovnání s hranicí zapojeného lesa. Na obou 
 
stanovištích a ve všech sezónách následovalo zahájení radiálního růstu v kmeni ihned po zvýšení 
půdních teplot z ~ 0°C na 4-5°C. K zahájení růstu je tedy třeba, aby byly dostatečně zahřáté jak 
nadzemní, tak i podzemní části stromu. Ze studie vyplývá, že relativně silné promrzání půdy na 
horním okraji ekotonu hranice lesa a s tím spojené opožděné zahájení tvorby dřeva může být 
limitujícím faktorem pro růst stromů. Zvláště účinným může být tento faktor na hranicích lesa 
situovaných blízko vrcholových částí pohoří a tedy zpravidla v konvexních (deflačních) částech 
reliéfu. 
(iv) Horní hranice lesa představuje v pohořích střední Evropy horní limit zóny montánních 
lesů s dominantním smrkem ztepilým. V rámci této zóny nás zajímalo, jaké jsou společné znaky a 
rozdíly v klimatickém signálu a růstových trendech smrku podél výškového gradientu 
zasahujícího zhruba 400-500 m pod horní hranicí lesa (Publikace 4). Bylo proto vytvořeno 12 
reprezentativních letokruhových chronologií smrku pokrývajících vždy 4 výškové úrovně 
v Krkonoších, Jeseníkách (Hrubý Jeseník a Králický Sněžník dohromady) a na Babí hoře. Velký 
důraz byl kladen na rovnoměrné zastoupení různých expozic svahu a věkových tříd v každé 
z chronologií. Chronologie byly následně analyzovány z hlediska klimatického signálu, vývoje 
klimatického signálu v čase a růstového trendu za období dostatečně replikované ve všech 
chronologiích (1906-2010).  
 
 
Obrázek 6: (A) Letokruhové chronologie smrku ztepilého se zvýrazněnou středně-frekvenční 
variabilitou (20-letý Gaussovský nízkofrekvenční filtr) a vyznačenými roky, ve kterých došlo ke 
změně růstového trendu (trojúhelníky). (B) Směrnice lineárních spojnic trendů teplotních a 
srážkových proměnných za 30-letá fixní období. Statisticky významné trendy jsou označeny 
plnými sloupečky. Zkratky: HL … hranice lesa. 
 
Z výsledků vyplývá, že striktně teplotně-limitované chronologie z horní hranice lesa se 
vyznačují nejvyšší „středně-frekvenční“ variabilitou (rozuměj v řádu prvních desítek let) a 
 
zároveň nejstrměji se zvyšujícím se růstem od roku 1980 (Obrázek 6). Recentní radiální růst 
(1990-2010) je nejvyšší za celé studované období. Na rozdíl od hranice lesa, středně-frekvenční 
variabilita růstu smrku v nejnižší zóně (400-500 m pod horní hranicí lesa) byla relativně malá 
s tím, že růstový trend posledního desetiletí zde byl buď stabilní, nebo dokonce klesající. 
Rozhraní mezi čistě teplotně-limitovanými chronologiemi a chronologiemi se smíšeným 
klimatickým signálem stoupá směrem k východu podobně jako poloha horní hranice lesa. 
V posledních čtyřiceti letech (1970-2010) jsme zaznamenali pokles citlivosti radiálního růstu 
smrku při horní hranici lesa k teplotám podzimu sezóny předcházející vytvoření letokruhu a 
nárůst citlivosti k suchu u nejníže položených chronologií (400-500 m pod horní hranicí lesa). Ten 
byl obzvlášť evidentní ve východní části studovaného území (Jeseníky, Babí hora), kde byl rovněž 
zaznamenaný pokles srážek ve vegetačním období. Na základě našich výsledků lze očekávat další 
zvyšující se radiální růst smrku v zóně při horní hranici lesa, zatímco radiální růst smrku v nižší 
části montánního stupně bude spíše stagnovat či dokonce klesat. 
(v) Letokruhové chronologie z horní hranice lesa mají silný teplotní signál, a proto je lze 
využít také pro rekonstrukci teplot v minulosti (Publikace 5). Na základě takové rekonstrukce lze 
pak posoudit, jak velkými teplotními výkyvy ekosystémy na hranici lesa procházely.  Za tímto 
účelem jsme sestavili hlavní sudetskou letokruhovou chronologii pokrývající období 1603-2010. 
Chronologie se skládá jak z recentních vzorků (stojící stromy z Krkonoš, Králického Sněžníku a 
Hrubého Jeseníku), tak z historických vzorků (materiál z historických staveb v Krkonoších). 
Období, ve kterém je chronologie dobře replikovaná a má vhodné statistické parametry (od roku 
1700 do současnosti) bylo využito pro klimatickou rekonstrukci (Obrázek  7). Vytvořená 
chronologie je citlivá k teplotám června a července, které byly také rekonstruovány. Byly 
vytvořeny dvě základní varianty chronologií, a to na základě tzv. standardizace individuálních 
sérií a na základě RCS standardizace (pomocí tzv. „regionální růstové křivky“, Briffa et Melvin 
2011). Z rekonstrukce vyplývá, že výrazně chladná léta byla na začátku 18. století, ve čtyřicátých 
letech 18. století a kolem roku 1820. Naopak velmi teplá léta byla v devadesátých letech 18. 
století a v posledních dvou dekádách. Amplituda mezi nejteplejšími a nejchladnějšími 
desetiletími mohla dosahovat až kolem 4,8°C (−3.5 ∘C anomálie 1700-1710, +1.3°C anomálie 
1999-2009). Tato amplituda je založena na RCS standardizaci, která dobře zachovává 
nízkofrekvenční variabilitu chronologie. Rekonstrukce založená na individuální standardizaci 
ukázala amplitudu teplot nejchladnějšího a nejteplejšího desetiletí zhruba o 1°C nižší. Srovnání 
s ostatními teplotními rekonstrukcemi dostupnými pro střední Evropu ukázalo, že letokruhové 
rekonstrukce vykazují navzájem vyšší shodu, ačkoliv jsou od sebe více geograficky vzdálené než 
je vzdálenost letokruhových a místních historických (dokumentárních) rekonstrukcí (Dobrovolný 
et al. 2010, Možný et al. 2012). Letokruhové rekonstrukce zároveň obsahují výrazně více 








Obrázek 7: (A) Rekonstrukce teplot období červen-červenec pomocí individuální standardizace 
(IND) a standardizace regionální růstovou křivkou (RCS). (B) Prostorová platnost rekonstrukcí ve 
dvou časových oknech získaná na základě korelace s teplotním gridem CRU TS (Mitchell et Jones 
2005). 
 
3.2 Změny polohy horní hranice lesa – vliv přírodních faktorů a lidských impaktů 
Aktuální poloha horní hranice lesa a její dynamika není jen odrazem současných procesů, ale i 
její historie. Z tohoto důvodu jsme zkoumali změny polohy hranice lesa v minulosti, a to jednak 
v hrubém rozlišení stovek až tisíců let na úrovni celého holocénu a jednak v rozlišení řádu let až 
desetiletí za období posledních zhruba 200 let. 
Nejstarší přibližné údaje o poloze horní hranice lesa poskytla paleoekologická data z profilu 
Labský důl v Krkonoších (Publikace 6). Na základě těchto dat lze doložit, že první dřevinné 
porosty se na úroveň dna Labského dolu (1039 m n.m.) dostaly na samém počátku holocénu. Až 
do přelomu zón Boreál/Atlantik zde však stále ve velké míře existovala nelesní vegetace 
indikovaná značným množstvím pylu jalovce a břízy (typ Betula nana). V obdobích 7850–7350 BC 
a 5750-5550 BC jsou evidovány značné nárůsty plochy nelesní vegetace, tj. pravděpodobné 
poklesy horní hranice lesa. Po 5550 BC se hranice zapojeného lesa dostala vysoko nad úroveň 
Labského dolu a tento profil o ní dále již relevantní informace neposkytuje. Dále je nutné se 
odkázat na jiné pylové profily z vyšších nadmořských výšek (Treml et al. 2006, Treml et al. 2008). 
Z oblasti Hrubého Jeseníku a Králického Sněžníku jsme získali relativně prostorově i časově 
podrobnější data převážně pro období svrchního holocénu (Publikace 7). Kromě pylových dat ze 
dvou profilů jsme na výškových transektech analyzovali složení uhlíků v půdách, což umožnilo 
 
detailněji definovat a datovat lokální složení dřevin ze zaznamenaných požárových událostí.  
Tato data umožnila také identifikovat a rekonstruovat prostorový rozsah lidského impaktu na 
horní hranici lesa. Výsledky ukázaly, že před počátkem subatlantiku (před 100 BC) existovalo v 
nejvyšších polohách Hrubého Jeseníku bezlesí. První prokazatelné požárové události jsou 
datovány do raného středověku v rozmezí 670-1000 AD a dle složení uhlíků v té době hořely na 
vysoko položených plošinách (~1400 m) rozvolněné porosty dřevin. Rozvolněnost je indikována 
nízkými hodnotami antrakomasy a častým výskytem světlomilných dřevin, zejména jalovce a 
břízy. V raném středověku však byly člověkem iniciované požárové události pravděpodobně jen 
lokální s relativně malým dopadem na celkovou polohu horní hranice lesa, o čemž svědčí jen 
malé ovlivnění pylového spektra v analyzovaných pylových profilech. Nejsilnější zásahy 
doprovázené výrazným snížením horní hranice lesa následovaly až v období vrcholného 
středověku (13.-14. stol.), kdy byly vypalovány i relativně zapojené porosty smrku v nižších 
nadmořských výškách (1300-1400 m n.m.), což je indikováno vysokými hodnotami antrakomasy. 
Význam této studie spočívá zejména v tom, že poukazuje na výrazně starší dopady lidské činnosti 
na hranici lesa ve Východních Sudetech, než se doposud předpokládalo. 
Reakce horní hranice lesa na růst teplot vzduchu je zpravidla pozitivní (vzestup do vyšších 
nadmořských výšek, zvýšení růstu), avšak prostorově velmi variabilní (Dalen et Hofgaard 2005, 
Van Bogaert et al. 2011, Stueve et al. 2011). Není přitom dostatečně známé, jaké faktory 
podporují a jaké naopak brzdí vzestup horní hranice lesa. K zachycení prostorové variability 
posunů hranice lesa mohou dobře posloužit letecké snímky (Publikace 8). Studovali jsme tedy 
vliv faktorů druhého řádu, jako jsou vlastnosti reliéfu, struktura vegetace na posuny horní 
hranice lesa. Tyto faktory modifikují odezvu hranice lesa na faktory prvního řádu jako je 
například vzestup teplot, popř. odeznění horského zemědělství. Změny hranice lesa byly 
analyzovány z leteckých snímků za období 1936-2005 (Krkonoše) a 1951/53-2005 (Hrubý 
Jeseník), vždy ve třech časových řezech (počáteční a koncový stav, a dále 1964 v Krkonoších a 
1971/73 v Jeseníkách). Naše výsledky ukázaly, že celkový průměrný vzestup hranice lesa probíhal 
rychlostí 0.43 m.rok-1 v Krkonoších a 0.30 m.rok-1 v Hrubém Jeseníku. Tento vzestup byl 
prostorově i časově velmi proměnlivý. Jednoznačně dominovalo zahušťování dolní části ekotonu 
nad vlastním vzestupem nejvyšších lokálních pozic hranice lesa (Obrázek 8). Reliéfové 
charakteristiky (nadmořská výška, tepelný požitek) ovlivňovaly zahušťování ekotonu hranice lesa 
při nízkých iniciálních pokryvnostech stromů, tedy v porostech s relativně malým významem 
facilitace v porostu jako celku. Významný vliv při nízkých iniciálních pokryvnostech měla také 
konvexnost reliéfu, která brzdila vzestup hranice lesa. Vysvětlujeme to extrémními 
mikroklimatickými podmínkami takových stanovišť. Při vyšších iniciálních pokryvnostech smrku 
již vliv reliéfových proměnných nebyl významný a nejpodstatnější faktorem pro další zahušťování 
ekotonu se jevila disperze stromů (pozitivní vliv) a pokryvnost borovice kleče. Vysoké 
pokryvnosti kleče silně zpomalovaly další zahušťování ekotonu horní hranice lesa. 
Předpokládáme, že efekty konvexnosti reliéfu a přítomnosti rozsáhlých porostů borovice kleče 
přispěly k relativně menšímu vzestupu hranice lesa v Krkonoších a Jeseníkách než by se dalo 
čekat na základě teplotních trendů. Vztáhneme-li velikost vzestupů hranice lesa ke sklonům 
přímek teplotního trendu v různých regionech, jsou Krkonoše i Jeseníky pod lineární spojnicí 
modelující tento vztah. V této studii jsme ukázali, že právě efekt reliéfových faktorů a faktorů 
struktury vegetace může vysvětlit rozdílné reakce hranic lesa na klimatické změny. 
 
 
Obrázek 8: Nárůsty plochy stromových porostů pod (šedě) a nad (černě) historickou pozicí 
hranice stromu v Krkonoších a Hrubém Jeseníku.  
 
V předchozí studii (Treml et Chuman 2015 – Publikace 8) jsme doložili celkový vzestup horní 
hranice lesa v Krkonoších a Hrubém Jeseníku. Otázkou však je, na kolik byl tento vzestup 
indukován klimatickou změnou a na kolik změnou využití území (Publikace 9). Dále nás zajímalo, 
zda se efekt obou faktorů projevoval odlišně mezi dolním a horním okrajem ekotonu hranice 
lesa. K řešení těchto otázek jsme využili kombinace analýzy věkových struktur porostů s analýzou 
změn pokryvnosti smrku z leteckých snímků. Věkové struktury jsme analyzovali na celkem 38 
plochách rozmístěných napříč ekotonem horní hranice lesa. Na větších polygonech obklopujících 
tyto plochy jsme analyzovali změny pokryvnosti smrku za posledních 60-70 let ve čtyřech 
časových řezech. Pro všechny plochy byla z historických map, katastrálních dat a leteckých 
snímků vyhodnocena historie jejich využití z hlediska pastvy a travaření. Následně jsme 
vysvětlovali změny v uchycování stromů pomocí proměnných popisujících teplotu vzduchu a 
intenzitu využití území. Výsledky ukázaly, že hlavní vlna uchycování stromů na hranici stromu 
proběhla se 30-40 letým zpožděním oproti hranici zapojeného lesa (Obrázek 9). Téměř na všech 
plochách bylo pozorováno potlačení regenerace během zemědělského využití (pastva, travaření) 
a dočasný nárůst regenerace bezprostředně po ukončení pastvy či travaření. Následné 
trajektorie vývoje uchycování smrku se mezi plochami výrazně lišily. V horní části ekotonu 
(hranice stromu a výše) se na všech plochách postupně zvyšovala pokryvnost smrku, v dolní části 
(hranice zapojeného lesa) pokryvnost nejdříve vesměs také rostla, pak ale na některých plochách 
docházelo k opětnému rozvolňování porostů. Zvýšené uchycování stromů bylo zejména 
důsledkem snížení či ukončení zemědělského využití ploch a jeho efekt byl silnější v dolní části 
ekotonu horní hranice lesa. Zhruba od šedesátých let 20. století je generativní uchycování 
stromů nižší oproti očekáváním. Hlavním důvodem je pravděpodobně nedostatek vhodných 
mikrostanovišť pro generativní zmlazení. Dále, zejména ve vyšších částech ekotonu a na jižních 
svazích, je významný vliv sníženého přežívání semenáčků díky přísuškům. Ve studii jsme ukázali, 
že k celkovému vzestupu hranice lesa stačí jen 1-2 regenerační eventy za ~ 100 let, takže pro 
vzestup hranice lesa není potřebné kontinuální úspěšné dorůstání jedinců do stromové velikostní 
třídy. Předpokládáme, že další postup hranice lesa vzhůru bude v Krkonoších a Hrubém Jeseníku 
 




Obrázek 9: (a) Frekvence uchycování stromů v jednotlivých dekádách v Krkonoších (GM) a 
Hrubém Jeseníku (HJ); (b) frekvence uchycování stromů v jednotlivých dekádách očištěná o efekt 
mortality; (c) počet ploch spadajících do období 20 let po ukončení hospodaření; (d) dekádní 
teplotní anomálie vůči normálu 1961-1990.   
 
3.3 Další faktory ovlivňující polohu horní hranice lesa – kompetice a disturbance 
Z předchozích statí mj. vyplývá, že významným faktorem ovlivňujícím dynamiku horní 
hranice lesa je kompetice mezi stromy (smrk ztepilý) a keři (borovice kleč). Zároveň je lokálně 
hranice lesa silně ovlivněna disturbancemi, z nichž dlouhodobě největší roli v Krkonoších a 
Hrubém Jeseníku hrají laviny (Jeník et Lokvenc 1962, Spusta et Kociánová 2000).  
 
Z hlediska kompetice mezi smrkem a klečí byly důležité zejména otázky rychlosti a 
prostorové variability šíření porostů kleče a způsobu, jakým ovlivňují porosty kleče smrkové 
skupinky (Publikace 10). Klonální smrkové skupinky jsou hlavní formou výskytu smrku v horní 
části ekotonu horní hranice lesa. Předpokládali jsme, že hlavní vliv klečových porostů se bude 
týkat schopnosti šíření klonálních smrkových skupin a dále, že ochranný efekt klečových porostů 
(před větrem, herbivory) může mít vliv na výškový přírůst smrku. Jako modelové území nám 
sloužil ekoton horní hranice lesa v Hrubém Jeseníku, tedy v území se známými daty výsadby 
klečových porostů, a tudíž i známou dobou interakce kleče a smrku. Naše výsledky ukázaly, že 
zvyšující se zápoj klečových porostů jednoznačně vede k poklesu vegetativního šíření smrku – 
zmenšení počtu kořenících větví a snížení počtu ramet (Obrázek 10). Je to důsledek 
kompetičního tlaku kleče – fyzického bránění zakořenění smrkových větví a jejich stínění. 
Naproti tomu, v zapojených klečových porostech dosahuje smrk vyššího vzrůstu díky rychlejšímu 
výškovému přírůstu v juvenilním stádiu.  Tyto protichůdné efekty kompetice a facilitace mají 
různý význam na různých stanovištích. Předpokládáme, že kompetiční efekt je podstatný na 
běžných stanovištích v rámci ekotonu hranice lesa s vysokým zápojem kleče. Na horním limitu 
výskytu stromové formy, případně na extrémních stanovištích (konvexní tvary reliéfu) naopak 
hraje důležitou roli facilitace výškového přírůstu smrku v porostech kleče. Výsledky této studie 
podporují hypotézu měnícího se významu facilitace a kompetice podél environmentálních 
gradientů (Callaway et al. 2002). Zároveň naše výsledky mohou sloužit jako model interakce keřů 
a stromů v ekotonu horní hranice lesa. 
 
 
Obrázek 10: Vliv vzdálenosti klečových porostů od okraje smrkové skupiny na počet hřížících 
větví smrku. 
 
Hrubý Jeseník poskytuje rovněž příležitost analyzovat expanzi porostů kleče v ekotonu 
hranice lesa, protože zde byly porosty kleče introdukovány a u všech výsadeb známe dobře jejich 
stáří (Publikace 11). Borovice kleč byla vysazována na široké škále stanovišť, což umožnilo 
sledovat vliv environmentálních faktorů na expanzi kleče. Expanzi jsme hodnotili mezi roky 
1971/73 a 2003 na základě dat získaných z leteckých měřičských snímků. Za toto období se 
plošná pokryvnost klečových porostů zvýšila o 63 %. Největší vliv na rychlost expanze měla 
struktura porostů - nejvíce expandovaly jemnozrnné rozvolněné porosty s nejdelším okrajem. 
 
Více rovněž přirůstaly porosty v nižší nadmořské výšce (příznivé mikroklima) a spíše na severních 
a východních svazích (vyšší vrstva sněhu – interpretována jako ochrana před zimním 
vysycháním). Pokud byl odfiltrován vliv délky okraje porostu kleče, tak zvětšování polykormonů 
kleče probíhalo rychleji než by předpokládal lineární model, zejména v nižších nadmořských 
výškách a v otevřených porostech s malou délkou okraje. Vysvětlujeme to pravděpodobně 
významnějším vlivem generativního rozmnožování v místech s dostatkem volné plochy a zároveň 
s příznivým, méně extrémním mikroklimatem. Výsledky této studie byly Správou CHKO Jeseníky 
využity pro návrh lokalit s nejvyšší prioritou odstranění borovice kleče.  
Kromě interakcí stromů a keřů jsou pro ekoton horní hranice lesa významné i disturbance 
(Publikace 12). Na lavinových drahách je hranice lesa lokálně situována ve svých nejnižších 
polohách (Walsh et al. 1994, Holtmeier et Broll 2005). To platí i o pohořích Vysokých Sudet, kde 
jsou laviny jedním z nejdůležitějších činitelů strukturujícím horní hranici lesa (Jeník 1961, Jeník et 
Lokvenc 1962, Treml et Banaš 2000). Na lavinových drahách vykazuje hranice lesa výraznou 
dynamiku spojenou s otevíráním a opětným zapojováním lavinových drah nebo jejich částí 
(Treml 2004). Ve Vysokých Sudetech laviny zpravidla padají na stále stejných lokalitách (Spusta 
et Kociánová 2000). Kromě přímých pozorování je možné frekvenci těchto disturbančních 
činitelů určit dendrochronologicky.  
 
 
Obrázek 11: Zastoupení stromů vykazujících alespoň jeden marker lavinové události na 
lavinových drahách v Dolu Bílého Labe. Linie udávají prahové hodnoty pro velmi pravděpodobné 
(čárkovaně) a pravděpodobné (tečkovaně) lavinové události. 
 
Na příkladu lavinových drah Dolu Bílého Labe jsme se pokusili dendrochronologicky 
odhadnout frekvenci lavinových událostí a posoudit nejistoty spojené s dendrochronologickým 
datováním lavin. Na základě vzorkování 99 stromů na okrajích a uvnitř lavinových drah jsme 
identifikovali celkem 1378 lavinových indikátorů v letokruzích (náhlá růstová změna, reakční 
dřevo, traumatické pryskyřičné kanálky). Na základě těchto markerů bylo určeno 20 velmi 
pravděpodobných a 29 pravděpodobných lavinových událostí v období 1904–2012 (Obrázek 11). 
Tyto výsledky významně prodlužují záznam lavinového katastru (Spusta et Kociánová 1998) do 
minulosti. Porovnání výsledků dendrochronologického datování a lavinového katastru 
(založeného na přímých pozorováních plošně rozsáhlejších lavin od roku 1961) ukazuje, že 
dendrochronologická metoda je relativně úspěšná při datování velkých lavin (55 % úspěšnost) ve 
srovnání s datováním všech eventů (48 % úspěšnost). Nepodchycené zůstaly zejména malé 
události a laviny, které byly omezeny na střední části lavinových drah bez kontaktu s okrajovými 
stromovými porosty. Dendrochronologické datování bylo úspěšné v prostorovém odhadu 
frekvence lavin, tj. chybovost byla obdobná na drahách málo i vysoce frekventovaných. Na málo 
frekventovaných drahách se podařilo datovat pády lavin v období před rokem 1961, tedy před 
obdobím zachyceném v lavinovém katastru. To ukazuje, že na málo frekventovaných lavinových 
drahách byly i občasné pády lavin dostatečné pro udržení bezlesí v celém dvacátém století. 
   
4. Závěr 
Závěry vyplývající z jednotlivých studií 
V předkládané habilitační práci jsem se věnoval faktorům, které specificky ovlivňují polohu a 
posuny horní hranice lesa v pohořích, kde hranice lesa leží blízko vrcholových oblastí, a je tedy 
pod vlivem „vrcholových“ klimatických podmínek, někdy označovaných jako tzv. vrcholový efekt 
(např. Cogbill et White 1991). V obecné rovině tato práce ukázala, že limitující faktory existence 
stromů v pohořích s hranicí lesa situovanou blízko vrcholových oblastí se částečně liší od faktorů 
působících ve velehorách s hranicí lesa probíhající ve středních částech svahů, kterým se věnuje 
většina světové literatury (viz přehledové studie, Holtmeier 2009, Körner 2012a). Na námi 
studovaných horních hranicích lesa jsou hlavním limitujícím faktorem růstu stromů teploty 
vzduchu vrcholné fáze vegetačního období, tedy června a července, což je ve shodě 
s temperátními velehorskými hranicemi lesa severní polokoule. V námi studovaných pohořích 
však na rozdíl od velehor s hranicí lesa situovanou ve středních částech svahů  nebyl tento 
převažující způsob klimatického limitování růstu stromů ovlivněn expozicí svahu vůči slunečnímu 
záření. Významně se na klimatickém limitování růstu projevoval efekt nadmořské výšky – 
s rostoucí nadmořskou výškou síla klimatického signálu klesala, což je opačný trend oproti 
běžným temperátním velehorským hranicím lesa. Tento trend musí být dán jinými faktory než 
teplotním gradientem. Jedním z takových faktorů je pravděpodobně narůstající ztráta biomasy 
(obrus) směrem k vrcholovým oblastem. U porostů na horním okraji ekotonu hranice lesa  je 
nepřímo doložená citlivostí jejich růstu k teplotám vzduchu v závěru předchozí vegetační sezóny. 
 V té době již růst neprobíhá a vytvořené asimiláty tak významně přispívají k tvorbě zásob 
využitelných k zahájení růstu a regeneraci poškozených asimilačních orgánů na začátku dalšího 
vegetačního období (Oberhuber 2004).  
Kromě rozdílů ve ztrátě biomasy mezi dolní a horní částí ekotonu hranice lesa je dalším 
specifikem pohoří s horní hranicí lesa blízko vrcholových oblastí také výraznější jarní gradient 
 
půdních teplot. Ten se projevuje v deflačních oblastech horního okraje ekotonu, kde půda 
v některých letech hlouběji a déle promrzá v porovnání s dolním okrajem ekotonu hranice lesa. 
Pro zahájení radiálního růstu musí být překročeny prahové půdní teploty a pravděpodobně i 
prahové teploty ostatních částí stromu.  A protože teplotní prahy pro zahájení růstu jsou v celém 
ekotonu hranice lesa zhruba stejné, dochází v horní části ekotonu k opožděnému zahájení růstu 
vlivem déle promrzlé půdy. V pohořích s hranicí lesa situovanou blízko vrcholových oblastí 
umožňují tyto poznatky vysvětlit často nižší polohy horních hranic lesa než by odpovídalo její 
potenciální poloze (Paulsen et Körner 2014). Nově navržený koncept potřeby ohřevu 
nadzemních i podzemních částí stromu pro zahájení růstu na začátku vegetační sezóny 
sjednocuje rozdílné názory na tuto problematiku (Rossi et al. 2007, Rossi et al. 2008, Lupi et al. 
2011). 
Sestupujeme-li od horní hranice zapojeného lesa směrem do nižších nadmořských výšek 
montánního stupně, odpovídá gradient klimatického signálu ve středoevropských pohořích 
obvyklé situaci v temperátních oblastech. Síla teplotního signálu v letokruzích klesá s klesající 
nadmořskou výškou a výhradně teplotní signál se mění na smíšený. Klimatický signál je vyjádřen i 
ve střednědobých růstových trendech smrku. Zatímco teplotně limitovaný smrk na hranici lesa 
vykazuje značnou variabilitu růstu v čase, včetně proměnlivých střednědobých trendů růstu, tak 
u smrku v nižších nadmořských výškách se smíšeným klimatickým signálem je variabilita růstu 
nižší. Totéž platí o střednědobých trendech, jejichž proměnlivost je zde malá. Recentní růst 
teplot je z hlediska produktivity velmi výhodný pro smrk v zóně blízké k hranici lesa, zatímco 
v nižších polohách (400 m pod hranicí lesa) již z rostoucích teplot smrk neprofituje vlivem 
narůstajícího efektu sucha. Gradient klimatického signálu podél nadmořské výšky je v námi 
studované oblasti obdobný jako v severních Alpách (Hartl-Meier et al. 2014). Změny v růstových 
trendech podél gradientu nadmořské výšky se však od severních Alp liší, a to v důsledku 
regionálně odlišných trendů ve srážkových úhrnech. Nutno však podotknout, že naše studie 
klimatického signálu a růstových trendů je první takovou studií nezatíženou nejistotou vyplývající 
z rozdílných věkových struktur vzorků zařazených do dílčích chronologií (Babst et al. 2014, 
Düthorn et al. 2015). 
Současná poloha horní hranice lesa je výsledkem aktuálních teplotních poměrů, ale odráží 
pochopitelně i teplotní oscilace v minulosti. Na základě současných teplotních charakteristik lze 
středoevropská pohoří na sever od Alp rozdělit zhruba do dvou skupin. Do první skupiny jsou 
zařazena pohoří, ve kterých se současné nejvyšší pozice ekotonu hranice lesa blíží rovnovážnému 
stavu s teplotními podmínkami (Krkonoše, Babí hora, Malá Fatra, Nízké, Vysoké, Západní a 
Belianské Tatry). V druhé skupině pohoří leží nejvyšší části ekotonu  níže než by odpovídalo 
potenciální poloze horní hranice lesa (Harz, Velká Fatra, pravděpodobně i Hrubý Jeseník a 
Králický Sněžník). Snížení pozice hranice lesa oproti potenciální poloze může být dáno již 
zmíněnými specifickými podmínkami vrcholových oblastí (ztráta biomasy, promrzání půdy) nebo 
zpožděním vzestupu hranice lesa po jejím poklesu způsobeném negativními teplotními 
oscilacemi v 17.-19. stol. Dalším důležitým faktorem jsou historické antropogenní aktivity, které 
pravděpodobně determinují současnou polohu nejvyšších částí hranice lesa v Harzu a Velké 
Fatře. V Hrubém Jeseníku a na Králickém Sněžníku jsme našli indicie existence alpinského bezlesí 
před začátkem antropogenního impaktu. Historické antropogenní aktivity tam proto nemohly 
být určující pro zásadní snížení či dokonce vytvoření hranice lesa.  Efekt negativních teplotních 
 
výkyvů 17.-19. stol. na polohu horní hranice lesa byl potenciálně velmi silný, protože vrcholné 
části vegetační sezóny vykazovaly až  o 3.1°C nižší teplotní průměry než teplotní normál 1961-
1990, a to zejména v první polovině 18. století. Při teplotní rekonstrukci byl kladen velký důraz 
na zachování středně až nízko-frekvenční variability klimatu, kterou ve středoevropském 
regionu nemohou poskytnout relativně četné rekonstrukce založené na dokumentárních zdrojích 
(Dobrovolný et al. 2010). 
Výše uvedené srovnání poloh horní hranice lesa ve střední Evropě je založené na 
nadmořských výškách horní hranice stromu. Ta výrazně méně odráží minulé disturbance, a 
můžeme ji proto považovat za aktuálně možné maximum hranice lesa dané buď klimaticky či 
rychlostí šíření stromů. Definice teplotních charakteristik jednotlivých hranic lesa vneslo více 
světla do dlouho trvajících diskusí o původu alpinských bezlesí ve střední Evropě na sever od Alp 
(Jeník 1961, Plesník 2002, Treml et al. 2006, Hertel et Schölling 2011). Zejména jsme poukázali 
na pohoří, kde mají silný vliv na formování současné polohy hranice stromu jiné faktory než 
teploty vzduchu (Harz, Velká Fatra) a pohoří, kde se hranice stromu nachází blízko své 
potenciální polohy (Krkonoše, Babí hora, Malá Fatra, Nízké, Vysoké, Západní a Belianské Tatry). 
Z našich prací týkajících se dynamiky posunů ekotonu hranice lesa je možné vyvodit, které 
faktory ovlivňují vzestup hranice lesa. Na příkladu Krkonoš a Hrubého Jeseníku se ukázalo, že 
v případě souběhu ukončení hospodářského využití (pastva, travaření) a nárůstu teplot má 
silnější efekt změna využití půdy. Nárůst teplot může působit negativně, a to zejména na jižně 
orientovaných svazích, kde může docházet ke sníženému přežívání semenáčků díky letním 
přísuškům. Celkový vzestup hranice lesa však vyvolávají i jen ojedinělé regenerační eventy 
doprovázené obdobím zvýšeného růstu. Největší prostorová variabilita v zahušťování a vzestupu 
ekotonu hranice lesa byla pozorována v období po ukončení hospodaření (s výjimkou 
regeneračního pulsu bezprostředně následujícího po ukončení pastvy či travaření).  Tuto 
variabilitu lze pravděpodobně přičíst různému prostorovému uspořádání stromů (u porostů 
s relativně větší disperzí probíhá jejich zapojování rychleji než u porostů ve shlucích), kompetici 
smrku s borovicí klečí, charakteristikám reliéfu – expozici svahu vůči slunečnímu záření a 
zejména konvexností reliéfu, jež zpomaluje zapojování porostů. Obecně platí, že efekt 
reliéfových proměnných je podstatný při nízkém zápoji stromů, při větším zápoji je naopak 
důležitější efekt struktury vegetace, zejména uspořádání stromů a pokryvnosti keřů. Tyto závěry 
pomáhají vysvětlit velkou variabilitu reakcí horních hranic lesa na klimatickou změnu (Holtmeier 
et Broll 2005, Harsch et al. 2009). Zároveň ukazují, že aktuální absence či nízká abundance 
semenáčků stromových druhů nemusí nutně znamenat stabilní polohu horní hranice lesa 
(Harsch et al. 2009), protože vzestup hranice lesa může být vyvolán jen velmi málo 
frekventovanými regeneračními eventy (Körner 2012a). 
Interakce stromů (smrk ztepilý) s keři (borovice kleč) výrazně ovlivňuje existenci klonálních 
smrkových skupinek v ekotonu horní hranice lesa. Tato interakce má jak složku kompetiční 
(převážně negativní efekt kleče na velikost a aktuální vegetativní šíření klonálních smrkových 
skupinek), tak facilitační (podpora výškového růstu smrku). Facilitační složka má význam zejména 
na extrémních stanovištích v nejvyšších nadmořských výškách. Relativní vlivy kompetice a 
facilitace keřů a stromů se mění na gradientech extremity mikroklimatických podmínek (Maestre 
et al. 2009). Rozrůstající se klečové porosty mají schopnost brzdit vzestup horní hranice lesa, ale i 
podporovat výškový přírůst stromů na již obsazených pozicích. Doložili jsme tedy, že interakce 
 
mezi stromy a keři jsou dalším faktorem, který je nutné brát v potaz při vysvětlování rozdílných 
reakcí horní hranice lesa na klimatické změny či změny využití půdy. 
Kromě kompetice hrají velmi důležitou roli při strukturování ekotonu hranice lesa i 
disturbance ve formě lavin. Dendrochronologickým datováním jsme ukázali, že i na málo 
frekventovaných lavinových drahách byl tento fenomén přítomen před záznamy dostupnými 
v rámci tzv. lavinového katastru (Spusta et Kociánová 1998). Stoletá časová řada lavinových 
událostí pak také jednoznačně potvrdila, že prostorové rozdíly ve frekvenci lavin zaznamenané 
v rámci lavinového katastru jsou srovnatelné s obdobím před rokem 1961. 
 
Souhrn hlavních poznatků 
Mezi nové regionální poznatky, které přinesla tato práce, patří zejména přehled prostorových 
a klimatických parametrů horních hranic lesa ve středoevropských pohořích na sever od Alp, 
detailní informace o genezi současných hranic lesa v sudetských pohořích a o růstové dynamice 
smrku ve vztahu ke klimatickým podmínkám ve střední Evropě.  Z obecných poznatků lze uvést 
zejména objasnění efektu sekundárních faktorů na nestejnoměrnou rychlost vzestupu hranice 
lesa, popsání působení prahových teplot na tvorbu dřeva a odhalení relativního významu 
nárůstu teplot a změny využití půdy na dynamiku celého ekotonu hranice lesa. 
Z koncepčního pohledu jsme se v dílčích pracích snažili zohlednit přírodovědné přístupy 
k poznání prostředí (testování hypotéz, vytyčení zodpověditelných otázek; Richards 2009). 
Většina prací získávala data na environmentálních gradientech pomocí takového designu sběru 
dat, který umožnil zodpovězení vlivů efektů konkrétních environmentálních proměnných na 
variabilitu růstu či změny pokryvnosti. Navíc jsme díky dendrochronologickým datům získali také 
proxy, které podchycuje časovou variabilitu environmentálních proměnných. Sběr 
dendrochronologických dat na environmentálních gradientech tak umožnil popsat časovou i 
prostorovou variabilitu přírodního prostředí. 
Mezi hlavní získané poznatky patří zejména následující. 
1) Ve střední Evropě na sever od Alp je hranice lesa různě vzdálená od své potenciální 
polohy limitované výlučně nízkou teplotou vzduchu. Potenciální poloze je horní hranice 
lesa nejvíce vzdálená v Harzu a Velké Fatře, naopak nejblíže této poloze prochází hranice 
lesa v Tatrách a Krkonoších. 
2) Přes různou vzdálenost stanovišť situovaných v dolní a horní části ekotonu hranice lesa 
od potenciální polohy hranice lesa jsou teplotní prahy pro zahájení růstu stromů napříč 
ekotonem stejné. Modifikace mikroklimatických podmínek související s tzv. vrcholovým 
efektem vede ke zvětšení rozdílů v délce trvání promrzlé půdy mezi horní a dolní částí 
ekotonu. To způsobuje zvýšení rozdílů v růstu na gradientu nadmořské výšky (resp. na 
gradientu vzdálenosti k vrcholovým oblastem) a zprostředkovaně také ovlivňuje polohu 
horní hranice lesa. Expoziční efekt má v pohořích s hranicí lesa blízko vrcholových oblastí 
relativně malý význam, což dokládá shodný klimatický signál smrku na severně a jižně 
orientovaných svazích. 
3) Na rozdíl od níže položených částí montánního stupně, porosty smrku při horní hranici 
lesa jednoznačně profitují z klimatické změny. To je evidováno jednak zvyšujícím se 
radiálním růstem a jednak rostoucím zápojem stromových porostů. 
 
4) Rychlost a míra odezvy hranice lesa na pozitivní změnu podmínek z hlediska přežívání, 
uchycování semenáčků a růstu stromů je ovlivňována reliéfovými charakteristikami, 
vztahy kompetice a facilitace stromů s keři a prostorovým uspořádáním porostů stromů. 
Tyto faktory podmiňují velkou prostorovou variabilitu  rychlosti posunu hranice lesa. 
5) Zatímco nárůst teplot vzduchu od 80. let 20. století má jednoznačnou odezvu ve zvýšení 
růstu stromů, tak jejich uchycování bylo v sudetských pohořích determinováno zejména 
ústupem hospodářského využívání horských holí. Tyto dva faktory dohromady vyvolaly 
celkový vzestup hranice lesa. 
 
Další směry výzkumu 
V navazujícím výzkumu se dále budeme věnovat problematice horní hranice lesa zejména 
s ohledem na vliv ztráty biomasy jako limitujícího faktoru existence stromů na hranici lesa. To je 
dosud téměř neřešená problematika, a to i přesto, že ztráta biomasy je rozhodujícím limitujícím 
faktorem významné části horních hranic lesa na Zemi (Harsch et Bader 2011). Dále chceme 
zahájit výzkum týkající se rozdílů v růstových parametrech stromů a keřů na horní hranici lesa, 
což je jeden z klíčových problémů vedoucích k zodpovězení otázky proč vysoko nad stromovou 
hranicí mohou prosperovat jiné dřeviny – keře, tedy otázka přímo související s genezí horní 
hranice lesa (Körner 2012b). Dalším směrem výzkumu bude propojení databází fenologie dřeva 
(viz např. Cuny et al. 2015, Rossi et al. 2016) s prostorovými databázemi lokalizace horní hranice 
lesa a klimatických parametrů horních hranic lesa. Jako perspektivní směr výzkumu se rovněž jeví 
analýza základních parametrů růstu stromů na horní hranici lesa pomocí procesních modelů 
růstu (např. Tolwinski-Ward et al. 2011), a to na široké škále stanovišť s relativně dlouhými 
řadami mikroklimatických dat, které máme k dispozici. 
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